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Гомеоморфия: суть явления и его значение для систематики и филогепетики (на примере брюхо- 
ногих моллюсков). Анистратенко В. В.— Явление гомсоморфии рассматривается как результат 
конвергентного или параллельного развития морфологически сходных форм из систематически 
необязательно родственных групп. Обсуждаются содержание термина, толкования его различ- 
ными авторами и связь с понятиями конвергенция, параллелизм и дивергенция. Приводятся 
примеры, показывающие, что данное явление — одна из основных объективных причин серь- 
езных затруднений как в систематике, так и в филогенетических реконструкциях конкретных 
групп. Широкое распространение гомеоморфии объясняется многократным и независимым 
формированием и последующим "тиражированием" оптимального для данных условий разви- 
тия шаблонов формы и размеров организмов. Предложено объяснение причины многочислен- 
ности гомеоморф в пределах некоторых групп животных, которос сформулировано как принцип 
процветания "средних": на всех этапах эволюции крупных таксонов процветают средние по 
уровню организации группы их форм. 
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..очень сходныя по внешнему виду 

раковины нередко появляются у 

формъ, далеко не близкихъ между 
собой. 

А. Борисякъ 

“Курсъ палеонтологіи" 1905, с. 207. 


Термины и их определения. Связь гомеоморфии с сопряженными понятиями 
(конвергенция, параллелизм, дивергенция). Одной из непростых задач, которые 
приходится решать систематику, является выяснение причин расхождения (под- 
час весьма резкого) взглядов различных исследователей на видовое разнообра- 
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зие и классификацию тех или иных таксономических групп. Многочисленность 
случаев объединения под одним видовым названием двух и более видов, отне- 
сения к одному роду форм, принадлежащих к разным родам, семействам и даже 
отрядам моллюсков (Анистратенко, 1990), вынуждает нас обсудить эту проблему 
более подробно. Следует признать, что расхождение во взглядах на самостоя- 
тельность или конспецифичность многих номинальных видов животных лишь 
отчасти базируется на исследовательской "субъективности". Последнюю следует 
понимать как различную оценку таксономического значения особей, уклоняю- 
щихся от "типичного" облика вида вследствие ненулевой изменчивости. Значи- 
тельную роль в этом мы должны отвести широко распространенному (особенно 
среди беспозвоночных, имеющих наружный скелет — брахиопод, моллюсков, 
членистоногих и других групп) явлению конвергентного сходства форм, не свя- 
занных непосредственным родством, т. е. сходства, сформировавшегося на ос- 
нове независимого развития приспособлений к сходным условиям обитания. 

Для такого явления давно существует термин "гомеоморфия", предложенный 
английским палеонтологом С. Бакменом для обозначения близкого внешнего 
сходства юрских брахиопод (Висктап, 1895). С тех пор термин довольно широко 
употребляется, преимущественно в палеонтологической литературе (СІоџа, 1941, 
1948; Шиманский, 1958, 1961; Арег, 1963; Іеһтапп, 1964; Соорег, 1972; Рауп, 
Стэнли, 1974; Багдасарян, 1975; Ильина и др., 1976; Невесская и др., 1986 и 
др.), применительно и к другим группам организмов. Однако общепринятого и 
однозначного толкования понятия "гомеоморфия" и сопряженных с ним поня- 
тий (конвергенция, дивергенция, параллелизм) не существует до сих пор, хотя 
необходимость этого очевидна. Как очевидна и необходимость подробного об- 
суждения связанного с этим явлением комплекса семантических и терминоло- 
гических сложностей (Афанасьева, 1977, 1978; Амитров, 1978; Анистратенко, 
1990). 

Разберем вначале` вопросы о содержании понятия, обозначаемого термином 
"гомеоморфия", и его связи с сопряженными понятиями и терминами. 

Многочисленные определения гомеоморфии различными авторами доволь- 
но подробно обсуждает Г. А. Афанасьева (1977). Приведем некоторые из них, 
заимствованные у этого автора. 

"Гомеоморфия — явление общего внешнего сходства, но различия в част- 
ных структурных деталях. Г. может встречаться в пределах или между таксоно- 
мическими границами какого-либо отряда" (С]очца, 1941, с. 899). 

"Гомеоморфия — сходство, иногда очень значительное, форм, принадлежа- 
щих одной группе организмов, но не связанных друг с другом непосредственно" 
(Шиманский, 1961, с. 119). 

Гомеоморфия трактуется как сходство, сформировавшееся в результате либо 
конвергентной, либо параллельной эволюции (Сеогре, 1962). 

Гомеоморфия — явление, при котором "одинаковые морфологические типы 
появляются снова и снова в различных стволах и, по-видимому, предполагают 
подобный образ жизни" (Арег, 1963, с. 48). 

"Гомеоморфия — подобие по форме гомологичных органов; они могут быть 
изохронными или гетерохронными" (Геһтапп, 1964, с. 138). 

"Гомеоморфия — сходство организмов близких филогенетических ветвей, 
возникшее в результате параллельного развития в более или менее общих усло- 
виях обитания" (Коробков, 1966, с. 24). 

"Гомеоморфия или конвергенция внешней формы" (Соорег, 1972, с.1). 

Легко видеть, что определение У. Лемана подразумевает обязательное про- ' 
исхождение групп, где обнаруживается гомеоморфия, от общего предка, а в оп- 
ределении Дж. Купера понятия "гомеоморфия" и "конвергенция" просто ото- 
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ждествляются, что означает возможность толкования в качестве гомеоморфных 
структур, сходных у неродственных организмов. 

В работе Д. Раупа и С. Стенли "Основы палеонтологии" (1974) находим: "В 
ходе эволюции между двумя неродственными группами, ведущими сходный об- 
раз жизни, может возникнуть морфологическое сходство. Это явление называет- 
ся адаптивной конвергенцией; сходные таксоны называются гомеоморфами. Не- 
которые биологи называют гомеоморфами два вида, представители которых не- 
различимы для неопытного наблюдателя. Но палеонтологи, как правило, ис- 
пользуют этот термин просто для обозначения очень схожих между собой видов. 
Гомеоморфия иногда возникает в результате так называемой параллельной эво- 
люции (или параллелизма), при которой две близкородственные группы с не- 
большими морфологическими различиями подвергаются с течением времени 
сходным эволюционным изменениям" (Рауп, Стэнли, 1974, с. 292). 

В итоге спектр характеристик, определяющих гомеоморфию, получается 
весьма широким и в большой степени неопределенным. При этом ни одно из 
приведенных выше определений нельзя принять в их неизменной форме из-за 
неполноты и (или) серьезных противоречий, так же нелепо предлагать в качест- 
ве операционального определения некую среднюю сумму из различных тракто- 
ВОК ПОНЯТИЯ. 

Безусловно, основная причина такого разночтения заключается в том, что 
С. Бакмен не дал четкого и однозначного определения предложенного им тер- 
мина, и понимание "гомеоморфии" последующими исследователями складыва- 
лось интуитивно-произвольно. Тем не менее, можно попытаться на основе ре- 
конструкции авторского (принадлежащего Бакмену) понимания термина, с уче- 
том современного состояния теоретических представлений в биологии, сформу- 
лировать определение термина "гомеоморфия" — как это сделала Г. А. Афанась- 
ева (1977), а также обсудить значение и причины появления гомеоморф. Со- 
гласно ;Г. А. Афанасьевой (1977, 1978), из анализа авторского толкования дан- 
ного термина следует, во-первых, что понятие "гомеоморфия" не отражает про- 
цесс, результатом которого является сходство, а только фиксирует само наличие 
сходства (результат); во-вторых, степень родства (по С. Бакмену) не играет роли 
при выявлении гомеоморфии. Добавлю, что С. Бакмен не оговаривает специ- 
ально сходство условий обитания, как необходимый залог формирования го- 


’меоморфии. Подводя итог в обсуждении термина, Г. А. Афанасьева (1977, с. 


120) формулирует реконструированное определение "гомеоморфии" по С. Бак- 
мену: "общее внешнее сходство (при различии в деталях) форм, не принадле- 
жащих одному виду одного и того же рода, существующих одновременно (изо- 
хронная гомеоморфия) или в разное время (гетерохронная гомеоморфия)". За- 
тем, ссылаясь на существенные изменения, произошедшие в систематике бра- 
хиопод за истекшее время, Г. А. Афанасьева предлагает современную модифи- 
кацию определения: "...общее внешнее сходство (при различии во внутреннем 
строении и деталях наружного строения) форм, не принадлежащих одному и 
тому же таксону в пределах класса..." (там же, с. 121). Характерно, что модифи- 
кация состоит в предложении принять класс в качестве наиболее крупного так- 
сона, внутри которого развито явление гомеоморфии. Очевидно, что и в этом 
случае степень родства остается тем же камнем преткновения, что и в других 
определениях, кроме Бакменового, где степень родства не играет роли (см. вы- 
ше). Следовательно, принять такое определение тоже затруднительно. 

Итак, из авторского толкования "гомеоморфии", а также из определения 
Г. А. Афанасьевой, видно: гомеоморфия — результат (явление, эффект) не- 
коего процесса формирования внешнего сходства у представителей даже не- 
родственных групп. Между тем для такого процесса (в результате которого по- 
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являются гомеоморфы) существует название, предложенное Ч. Дарвином — кон- 
вергенция. 

Конвергенция в Дарвиновском толковании — это "...близкое сходство 
строения в изменившихся потомках очень далеко отстоящих одна от другой 
форм. Форма кристаллов определяется исключительно игрой молекулярных сил, 
и потому неудивительно, если несходные вещества принимают иногда сходные 
формы." (Дарвин, 1952, с. 172). Не случайно многими исследователями (см., на- 
пример, определение Дж. Купера — Соорег, 1972) гомеоморфия и конвергенция 
просто отождествляются. Конечно, неслучайность такого отождествления не де- 
лает его правомерным, поскольку вполне очевидно, что процесс (в данном слу- 
чае — конвергенция) и его результат (гомеоморфия) — отнюдь не одно и то же, 
и должны обозначаться разными терминами. Вообще, представляется в принци- 
пе неправомерным отождествление, в том числе терминологическая омоними- 
зация, любого процесса и его результата. 

Если признать, что процессом, в результате которого появляются гомео- 
морфы, является конвергенция, автоматически будет необходимо снять всякие 
таксономические ограничения с области применения термина "гомеоморфия". 
Из того, что процесс конвергентного развития сходства (конвергенция) не имеет 
и в принципе не может иметь каких-либо таксономических пределов, следует то 
же самое для результата данного процесса. 

Гомеоморфами, как представляется, можно именовать сходные по облику 
формы, возникшие в результате не только конвергенции. "Истинный паралле- 
лизм обусловлен реакцией организмов с общей наследственностью на сходные 
давления отбора. В случаях, когда нет общей наследственности, эволюционный 
параллелизм правильнее называть конвергенцией" (Майр, 1974, с. 403). Анализ 
многих других определений и примеров параллелизма (в том числе Дарвинов- 
ских) показывает, что формирование внешнего сходства на основе "кровного" 
родства па результату невозможно отделить от такового при конвергентном 
формировании сходства. Поэтому результаты параллельного развития (при 
условии, конечно, формирования более или менее выраженного сходства) впол- 
не резонно также именовать гомеоморфиями. 

Кстати, термин "гомеоморфия" применяется также "...для обозначения 
крайних степеней независимо приобретенного сходства отдельных негомоло- 
гичных структур организма" (Палеонтологический словарь, 1965, с. 92). 

Итак, поскольку в определении гомеоморфии степень родства не имеет 
значения (по Бакмену) и, поскольку гомеоморфию вполне правомерно рассмат- 
ривать как результат конвергентного или параллельного формирования внеш- 
него сходства (облика), можно предложить следующее определение: 

Гомеоморфия — результат конвергентного или параллельного развития или 
усиления внешнего сходства (облика) у представителей необязательно родственных 
таксонов. 

В такой формулировке определение гомеоморфии: 1) не противоречит ав- 
торскому пониманию термина; 2) позволяет четко отделить внешнее сходство от 
процессов, приведших к его формированию; 3) подчеркивая необязательность 
родства, охватывает как "конвергенции", так и "параллелизмы"; 4) не ограничи- 
вает гомеоморфию рамками каких-либо таксонов; 5) не оговаривая причины 
формирования внешнего сходства (например, сходных условий обитания и т. 
п.), позволяет считать гомеоморфными сходные по облику организмы из разных 
экологических групп. 

О. В. Амитров (1978) справедливо рассматривает гомеоморфию как частный 
случай конвергентного сходства. Это вполне понятно, поскольку гомеоморфия 
обозначает только внешнее сходство. Имеется множество примеров конвер- 
гентно возникшего (или сохранившегося при параллельном развитии) сходства 
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в анатомических, тканевых, физиологических, биохимических и других призна- 
ках (Воробьева, 1980, 1985; Иорданский, 1982; Рыжиков, Ошмарин, 1985; Тата- 
ринов, 1985; Иванов, 1988; Иванов, Старобогатов, 1990; Старобогатов, 1990 и 
др.). Именовать эти случаи сходства гомеоморфиями, конечно, нет оснований. 
Очень вероятно, что для данного явления со временем потребуется ввести осо- 
бый термин, от "навязывания" которого пока следует воздержаться. Замечу 
только, что для части подобных случаев (а именно — для явления вторичного 
усиления сходства гомологичных органов в результате параллельной эволюции), 
давно существует особый термин — "гомойология" (предложен Л. Платэ в 1922 
г.). 

В то же время "гомеоморфию", как показано, не следует ограничивать обо- 
значением внешнего сходства, возникщего конвергентно, а использовать также 
для обозначения сходства, возникшего параллельно. Гомеоморфами вполне мо- 
гут быть названы также и результаты формирования сходства на основе гомо- 
плазии — вторичной гомологии или сходства по признакам, отсутствовавшим у 
общих предков. Гомоплазия возникает в процессе параллельной эволюции как 
независимое проявление комплекса свойств, унаследованных от общих предков 
каждым из независимых потомков (Палеонтологія.., 1995, с. 66). 

"Конец достигается один и тот же, но пути его достижения, хотя по внеш- 
нему виду и кажутся теми же самыми, существенно различны. Принцип, ранее 
указанный под названием аналогичных изменений, вероятно, часто проявляется в 
этих случаях, т. е. члены одного и того же класса, хотя и связанные только от- 
даленным родством, унаследовали так много общего в своем строении, что спо- 
собны под влиянием сходных причин и изменяться сходным образом; а это, 
очевидно, способствует приобретению путем естественного отбора частей или 
органов, весьма похожих друг на друга, независимо от прямой унаследованности 
от общего предка" (Дарвин, 1952, с. 404). 

Явлением, противоположным конвергенции, считается дивергенция (или 
расхождение признаков), трактуемая Ч. Дарвином как "...возникновение все бо- 
лее разнообразных (курсив мой — В. А.) сушеств в потомствах от общей родона- 
чальной формы" (Дарвин, 1952, с. 162). Более широкое понимание — возникно- 
вение и усиление различий (уменьшение сходства) между таксонами в процессе 
эволюции, позволяет толковать расхождение таксонов от общего предка, как 
частный случай дивергенции (Амитров, 1978). Надо признать, что для резуль- 
тата процесса дивергенции, а именно — усиления различий (или, что то же 
самое — уменьшения сходства) между таксонами, происходящими от общего 
предка, пока нет отдельного термина, "симметричного" (однопланового и про- 
тивоположного) термину "гомеоморфия". Конечно, нужда в таком термине не 
бесспорна, однако в ряде случаев, видимо, будет удобно обозначать охарактери- 
зованный выше результат дивергентного развития внешних отличий у представите- 
лей обязательно родственных таксонов "гетероморфией" или "дивергоморфи- 


еи . 


Значение гомеоморфии для конкретных систематических ревизий. Вопрос о 
значении гомеоморфии (как бы ее не называли) при конкретных попытках сис- 
тематических ревизий и филогенетических реконструкций был актуальным 
всегда. 

Ч. Дарвин подчеркивал, что имеется "...важное различие между действи- 
тельным сходством (обусловленным близким "кровным" родством — В. А.) и 
сходством аналогичным или обусловленным приспособляемостью" (Дарвин, 
1952, с. 403). И далее: "При воззрении, что действительное значение признаков 
для классификации измеряется тем, насколько они указывают на происхожде- 
ние, можно легко понять, почему аналогичные признаки или особенности при- 
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способления, будучи весьма важными для благоденствия живых существ, почти 
не имеют значения в глазах систематика. Животные, принадлежащие к двум 
весьма различным линиям происхождения, могут приспособиться к сходным 
условиям и потому приобрести большое внешнее сходство, но такого рода сход- 
ство не указывает па кровное родство, а скорее скрывает его" (курсив мой — В. 
А.) (там же, с. 403). 

„Однозначно путающее значение гомеоморфии особенно отчетливо при по- 
строении системы и филогении, когда исследователь привлекает палеонтологи- 
ческий материал, исходно ограниченный внешней морфологией (раковины, от- 
печатки, следы и т. п.) организмов. 

Случаи гомеоморфии среди ископаемых беспозвоночных давно и широко 
известны в литературе. Так, "...во всех справочниках и учебниках по палеонто- 
логии отмечается сходное бокаловидное очертание брахиопод (Кісһроѓепіа), ко- 
раллов (Кироѕа) и моллюсков (Коиаіѕѓа)" (Чельцов, 1964, с. 72). 

Примерами необычайного сходства в очертаниях и внешнем облике рако- 
вины могут служить акчагыльские двустворчатые моллюски родов Мас/ға и 
АуісағӣӢіит (из разных семейств); такое поразительное и сильно затрудняющее 
работу систематика сходство — нередкий случай (Чельцов, 1964). Морфологиче- 
ское сходство многих олигоценовых, миоценовых и плиоценовых кардиид обу- 
словлено не непосредственным родством, а конвергенцией. Огромное количест- 
во гомеоморф известно из разных групп моллюсков, развивавшихся в сменяв- 
ших друг друга бассейнах Паратетиса, что зачастую приводит к серьезным по- 
грешностям. в реконструкции их генетических связей. Возникновение и широ- 
кое развитие гомеоморфии у моллюсков в неогеновых бассейнах восточного 
Пратетиса считается обусловленным сходной генетической основой родона- 
чальных видов и их развитием в сходных условиях (Багдасарян, 1975; Ильина и 

‚ 1976; Парамонова, 1979; Невесская и др., 1986). Л. Ш. Давиташвили (1970) 
еи трави эволюцию сарматской и акчагыльской фауны как пример парал- 
лелизма, осуществлявшийся на основе аналогической (по Дарвину) или гомо- 
логической (по Вавилову) изменчивости. 

В ряде случаев внешнее сходство (гомеоморфия) сочетается с таковым во 
внутреннем устройстве. В пределах надотряда Аттопо!Аел известно значитель- 
ное количество случаев поразительного сходства внешнего и внутреннего строе- 
ния. таксонов моллюсков, принадлежащих к разным отрядам или семействам. 
Имеются прямые данные, свидетельствующие о независимом и негомологичном 
развитии большого числа сходных признаков у поздних представителей далеких 
по родству ветвей аммоноидей. Представители подотрядов Ртасосегайпа и 
РгоІесапіќіпа сходны не только по внешней форме раковины, но и по ее внут- 
реннему строению: и те и другие имеют обычно вентральное положение сифона 
на всех стадиях онтогенеза (Захаров, 1977). Характерно, что некоторые из при- 
знаков аммоноидей, возникшие параллельно в разных отрядах, коррелятивно 
связаны между собой (например, форма раковины и число гидростатических 
камер). 

Имеется множество примеров конвергенций в эволюционном развитии ра- 
дул гастропод (Старобогатов, 1990) и цефалопод (Иванов, Старобогатов, 1990). 
Строго говоря, сходство во внутреннем строении разных таксонов нельзя назы- 
вать гомеоморфным (по определению). Часть таких случаев следует именовать 
гомойологией, а часть (тканевые, биохимические и др. сходства), вероятно, нуж- 
даются в особом термине (см. выше). 

С обсуждаемой проблемой нам неоднократно приходилось сталкиваться 
при систематической ревизии ряда групп из подкласса гребнежаберных моллю- 
сков (Саѕігорода, Ресїіпіргапсћһіа). Гомеоморф среди гребнежаберников изучен- 
ных отрядов довольно много (Анистратенко, 1990; Анистратенко, Стадниченко, 
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1995). Виды рода Нудғођіа почти неотличимы по облику раковины и размерам 
от видов рода Рѕеийора!іийіпеа. Обособленность данных родов строго доказыва- 
ется существенными различиями в устройстве половой системы и биологии этих 
животных — гидробии развиваются со стадией пелагической личинки, псевдо- 
палюдинеллы — без таковой. Виды рода Ми!ИигроеЙа считались принадлежащи- 
ми семейству Кіѕѕоійае; анализ особенностей их анатомии убеждает в принад- 
лежности данного рода к семейству Наџгакіійае (отряд Віѕѕоіѓогтеѕ). Один из 
видов этого рода — М. тијоѕіғіваіа — даже числился в семействе Аѕѕітіпеійае, 
входящего в состав другого отряда (опт ИНогтез). Моллюски рода 7ла!/аѕѕођіа, 
несомненно принадлежащие к семейству І іќогіаіпійае (отряд [АИоплИогте$), до 
недавнего времени относили к группе Нуагоба 5. 1. (отряд Кіѕѕоіѓогтеѕ) или не 
находили конкретного места в системе. На основе конхологических признаков 
Ѕеііа рийсйегтта недавно относили к семейству Опомаае, но, как свидетельству- 
ют данные по анатомии половой системы, вид следует относить к семейству 
Віѕѕоійае. Виды рода Ри5ИЙпа (на том же основании) перемещены из семейства 
В 155 о14ае в семейство НаигаКИдае (Апіѕігаѓіепко, З{агобораюоу, 1994). 

Существуют яркие примеры гомеоморфного сходства видов, принадлежа- 
щих к разным классам типа Мо|изса. Раковины многих Вғосйіпа и Саесит (от- 
ряд |МИоплИогте$ класс Сайгоро4а) сходны по облику (имеют форму слабо 
изогнутой тонкой трубки) с раковинами ряда лопатоногих моллюсков (класс 
Зсарпорода). Не случайно типовые виды родов Вгосйта и Саесит были описаны 
под названиями Детайит &абтит Могтиати, 1803 и Бетайит іғасһеа Мотарви, 
1803 (Решайит — номинальное родовое название в классе Ѕсарћороаа). 

Даже из этого, далеко не полного, перечня случаев неестественного разме- 
щения гомеоморф в системе моллюсков, видно, какую серьезную путаницу в 
систематику (а равно и в филогенетические реконструкции) вносит внешнее 
(здесь — конхологическое) сходство видов, различающихся по внутреннему уст- 
ройству (половой, пищеварительной и другим системам органов). 


Причины широкого распространения гомеоморфии (у гастропод). Наконец, 
важным представляется рассмотрение вопроса о причинах значительного коли- 
чества гомеоморф в одних группах и относительной их малочисленности в дру- 
гих. 

Вполне очевидно, что объяснение следует искать в особенностях эволюции 
каждой конкретной группы или филогенетической ветви. При этом важно уста- 
новить, относится ли изучаемая группа к архаичным, высокоспециализирован- 
ным группам или имеющим относительно средний уровень организации. Это 
можно сделать (конечно, в достаточной мере условно) на основе учета комплек- 
са признаков анатомии, особенностей онтогенеза и др. 

Из отрядов Тгосһіѓоггтеѕ, АогиИМогтез, КіѕѕоіЌогтеѕ и Сопіѓогтеѕ первый 
объединяет формы, обладающие рядом архаичных черт и считается группой, 
послужившей исходной в эволюции подкласса Ресііпібгапсћһіа (Голиков, Старо- 
богатов, 1989). Число гомеоморф в пределах Тгосһіѓогтеѕ относительно невели- 
ко (Анистратенко, 1990). Несмотря на значительное видовое разнообразие 
Соп!огтез — отряда, объединяющего высокоспециализированных моллюсков, 
число гомеоморф здесь также очень невелико. 

Среди двух других отрядов гомеоморфы встречаются наиболее часто. Эти 
отряды занимают по уровню организации примерно срединное положение в 
пределах подкласса Ресііпібгапсћіа. Такой вывод основан на сравнительном ана- 
лизе целого комплекса признаков и степени продвинутости половой, пищевари- 
тельной, нервной, дыхательной и других систем (Егецег, Стабат, 1963; Старо- 
богатов, Ситникова, 1983; Голиков, Старобогатов, 1989; Анистратенко, Стадни- 
ченко, 1995). Существенно, что в этих отрядах преобладают виды, имеющие 
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размеры, близкие к средним для всех брюхоногих моллюсков (Голиков, Старо- 
богатов, 1989), и что именно эти отряды содержат весьма значительное число 
видов по сравнению с другими. Иными словами, средний уровень организации, 
таксономическое разнообразие (в том числе и видовое) и обилие гомеоморф, 
вероятно, связаны. Следует отметить также и удивительную эврибионтность 
представителей многих семейств отрядов [1іогіпіѓогтеѕ и Кіѕѕоіѓогтеѕ. 

Основой высокого разнообразия форм, относящихся к обсуждаемым отря- 
дам, можно считать их относительную неспециализированность. Эмпирическое ' 
правило, согласно которму новые группы организмов происходят не от высших 
специализированных представителей предковых групп, а от малоспециализиро- 
ванных форм, сохраняющих эволюционную пластичность, именуется законом 
Э. Копа. " 


Объяснение причины многочисленности гомеоморф (по крайней мере сре- 
ди Ресііпібртапсһіа) можно сформулировать в виде следствия из закона Копа. 

Принцип процветания "средних": на всех этапах эволюции крупных так- 
сонов процветают средние по уровню организации группы их форм. 

Основой для процветания (широкого распространения, эвритопности, 
большого видового разнообразия) здесь служит, в отличие от процветания спе- 
циализированных форм, именно их неспециализированность. "Неспециализиро- 
ванный организм не значит "неприспособленный", а означает лишь приспособ- 
ленность к более широким условиям существования" (Шмальгаузен, 1983, с. 
258). Обитание в широком спектре условий — хороший залог бурного видообра- 
зования (занятия новых экологических лицензий — Я. И. Старобогатов, 1988). 
Этот процесс сопровождается, с одной стороны, усиленным "тиражированием" 
оптимального в данных условиях шаблона размеров и формы раковины, с дру- 
гой стороны, непрерывной специализацией вследствие конкуренции, которая в 
дальнейшем ведет к теломорфозу (Шмальгаузен, 1983). Многократное и незави- 
симое фӧрмирование в разных группах оптимального шаблона формы раковины 
(рацегп), его многократное "тиражирование" приводят к умножению сходных по 
форме неродственных или отдаленно родственных организмов, то есть гомео- 
морф. 

Не исключено, что определенную роль при этом играют проявления гене- 
тической гомологии — закон генетической гомологии сформулирован И. А. За- 
харовым (1987). Давно показано, что многие гены различных животных (в том 
числе сильно удаленных в смысле родства) имеют совершенно гомологичные и 
идентичные участки. Гомологичность выражается в сходстве (или идентичности) 
последовательности нуклеотидов. По некоторым оценкам 5 % аминокислот в 
белке заменяется в результате мутаций за 100 млн. лет. Фактически — это ско- 
рость потери гомологии генов, которая может долгое время оставаться практи- 
чески неизменной (Захаров, 1987). 

Идею о реализации и широком распространении небольшого числа баналь- 
пых шаблонов (=паттернов) формы-облика раковины гастропод обсуждают 
многие авторы (Тһотрѕоп, 1942; Каир, 1966 и др.). При этом важно, что речь 
идет о реализации шаблонов формы из числа в принципе возможных — теоре- 
тически рассчитанных при помощи математических моделей. Оказывается, реа- 
лизованных природой (воплощенных в конкретных видах) шаблонов раковины 
значительно меньше, нежели возможных (Каир, МісһеІѕоп, 1965; Ваир, 1966; 
Рауп, Стэнли, 1974). Природа любит повторяться в своих удачных находках ? 


" По В. И. Вернадскому, формулы закономерностей типа закона Копа и сходных с ним по 
уровню обобщения, являются не законами, а сложными эмпирическими фактами (=научными эмпи- 
рическими обобщениями). В отличие от законов они не дают объяснения, а сами нуждаются в нем. 
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Многократное и независимое "тиражирование" оптимального стандарта 
структур происходит не только в отношении раковины. Так, половой аппарат 
определенного типа (свойственнный семейству Кіѕѕоійае) наиболее распростра- 
нен не только в пределах надсемейства Кіѕѕооійеа, но и среди гребнежаберных 
гастропод вообще (Славошевская, 1980). При этом важно, что половой аппарат, 
по устройству наиболее близкий к исходному типу для Ресііпіргапсһіа, а также 
аппарат наиболее "продвинутый", встречаются среди подкласса заметно более 
редко (Анистратенко, Стадниченко, 1995). 

Тиражирование удачного шаблона зачастую характерно и для процесса эко- 
логической специализации: из нескольких направлений экологической эволю- 
ции генеральным для переднежаберных гастропод оказывается одно — в группе 
эпибионтов, среди которых и обнаруживается наибольшее разнообразие жиз- 
ненных форм. Любопытно, что среди последних четко выделяется наиболее по- 
пулярная (башенковидная) жизненная форма, распространенная наиболее часто 
и свойственная 14 семействам (Свешников, Станкявичюс, 1987). Можно согла- 
ситься с Э. Майром (1974, с. 403): "Мир животных, так же как и мир растений, 
полон конвергенций... Если существует только одно эффективное решение для 
данной функциональной проблемы, то весьма различные генные комплексы 
дадут одно и то же решение независимо от того, сколь бы ни были различны 
избранные пути. Поговорка "все дороги ведут в Рим" столь же верна в примене- 
нии к эволюции, как и в житейских делах." 
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